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Resumen

Diversificar la composicion especifica es una de las estrategias de adaptacion de los sistemas
forestales al cambio climatico. Las masas mixtas pueden ofrecer una serie de ventajas frente a
las puras, aunque los efectos de la mezcla varian entre composiciones especificas. En el marco
de los proyectos europeos EUMIXFOR y REFORM se establecieron tres transectos formados por
tripletes con el fin de estudiar el efecto de la mezcla en tres composiciones especificas
importantes por su representatividad e interés forestal (pino silvestre mezclado con haya, con
roble o con picea). Cada triplete consta de una parcela mixta y dos parcelas puras de las
respectivas especies. En este trabajo se presentan los tripletes instalados en Espana y los
principales resultados obtenidos. La productividad es mayor en masas mixtas que en puras,
siendo mayor la diferencia para la mezcla pino-haya. Las masas mixtas muestran una mayor
diversidad estructural, con cambios en la alometria de las especies. Asi mismo, la mezcla de
especies promueve una mayor estabilidad temporal de la productividad, asociada con la
asincronia del crecimiento entre especies. Finalmente, se observa que la mezcla modifica la
respuesta a sequias extremas, aunque los resultados dependen de la especie y caracteristicas
del sitio.

Palabras clave
Diversidad de especies, productividad relativa, estructura de la masa, estabilidad temporal,
resiliencia.

1. Introduccién

En el contexto del cambio climatico, la diversificacion de especies se ha identificado como
una de las principales medidas de adaptacion (KOLSTROM et al., 2011). Las masas mixtas
presentan en general una mayor estabilidad frente a perturbaciones biéticas y abiéticas que las
masas monospecificas (BAUHUS et al., 2017a; JACTEL et al., 2017). A su vez, existen claras
evidencias de que una mayor riqueza de especies resulta en una mayor productividad, como se
ha encontrado en distintas regiones, por ejemplo en bosques mediterraneos (VILA et al., 2007),
templados y bosques boreales (PAQUETTE & MESSIER, 2011), asi como a través de un
metanalisis mundial (LIANG et al., 2016). Esta productividad mas elevada y estable sugiere que
las masas mas diversas pueden ser capaces de secuestrar y almacenar mas carbono que los
bosques monoespecificos (LIU et al., 2018). Igualmente, cada vez hay mas trabajos que
muestran que la diversidad de especies puede proporcionar una gama mas amplia de servicios
ecosistémicos (GAMFELDT et al., 2013; BROCKERHOFF et al., 2017; CALAMA et al., 2021).

Dentro de los bosques mixtos, las masas compuestas por dos especies tienen una gran
importancia en la gestion forestal, tanto por la superficie que ocupan, como por la gran
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potencialidad de transformacion de masas monoespecificas en masas mixtas de dos especies.
Los estudios sobre el efecto de la mezcla de dos especies en el funcionamiento de los sistemas
forestales muestran que los patrones encontrados al aumentar la diversidad de especies
también se observan con dos especies. De este modo, hay trabajos que indican una mayor
productividad, mayor resiliencia a sequias extremas, o mejor provision de servicios ecosistémicos
en masas mixtas con dos especies que en las respectivas masas monoespecificas (p.ej.
PRETZSCH et al., 2013; FELTON et al., 2016; RIOFRIO et al., 2017).

Los principales mecanismos que explican una mayor productividad en masas mixtas son la
complementariedad de nichos, que puede resultar en una reduccion de la competencia, y la
facilitacion (KELTY, 1992). Dado que las especies utilizan de manera diferente los recursos
disponibles, es esperable que los efectos de la mezcla de especies en la productividad cambien a
lo largo de gradientes espaciales y temporales de las condiciones ambientales y disponibilidad de
recursos (FORRESTER, 2014). Sin embargo, los estudios en los que se ha abordado esta
variacion espacio-temporal no son concluyentes, con diferentes resultados seglin la composicion
especifica de la mezcla (TOIGO et al., 2015a). Por lo tanto, para identificar el efecto de las
condiciones ambientales sobre la productividad de una mezcla dada, el analisis debe llevarse a
cabo a lo largo de un amplio gradiente ecoldgico.

La cuantificacion de la estructura de una masa forestal es esencial para comprender y
predecir su funcionamiento y para mantener y promover sus diversas funciones y servicios. La
mezcla de especies puede aumentar la heterogeneidad estructural de una masa (PRETZSCH &
SCHUTZE, 2014), ademéas de aumentar la capacidad de ocupacién de la estacion debido a la
complementariedad entre especies en las caracteristicas de la copa (Pretzsch, 2021). Por
ejemplo, la presencia de especies con distinta tolerancia a la sombra puede tener un impacto
importante en la productividad (WILLIAMS et al., 2017). Varios estudios han encontrado que una
mayor diversidad en el dosel de copas y una mayor variacion de tamanos resultan en una mayor
productividad de la masa (RIOFRIO et al., 2017; WILLIAMS et al., 2017; TORRESAN et al., 2020).
Por lo tanto, el analisis del efecto de la mezcla de especies en la estructura de la masa puede
ayudar a interpretar los resultados sobre su funcionamiento y aporta informacion sobre la
estructura Gtil para la gestion (estabilidad, habitat, valor de recreo, etc.).

Uno de los efectos positivos de la diversidad de especies en el funcionamiento de los
sistemas forestales es que aumenta la estabilidad temporal de la productividad (JUCKER et al.,
2014). El principal mecanismo del efecto estabilizador de la mezcla de especies es la asincronia
en el crecimiento de las especies que componen la masa (YUAN et al., 2019), que depende de la
respuesta intrinseca de cada especie a la variabilidad de las condiciones ambientales y la
interaccion de especies. Recientemente, se ha demostrado el impacto de las condiciones
climaticas en la estabilidad temporal de la productividad de los ecosistemas (GARCIA-PALACIOS
et al., 2018), pero su efecto apenas ha sido estudiado en sistemas forestales (JING et al., 2022).

La mezcla de especies puede mitigar el impacto de sequias extremas en el crecimiento del
arbol (PRETZSCH et al., 2013) aunque cada vez hay mas evidencias de que este efecto depende
de la composicion especifica asi como de las condiciones del sitio (GROSSIORD, 2020; PARDOS
et al., 2021). Esta variacion refleja la complejidad de las interacciones entre especies en masas
mixtas que impide la generalizacion de los efectos de la mezcla de especies (DEL RIO et al.,
2021). Por lo tanto, son necesarios mas estudios sobre la respuesta en crecimiento a sequias
extremas en diferentes combinaciones de especies a lo largo de gradientes ambientales.

Existen diferentes tipos de fuentes de datos para analizar el efecto de la mezcla de

especies, como experimentos, datos exploratorios o datos de inventarios forestales, que
presentan distintas ventajas e inconvenientes segln su representatividad, grado de control de

&2

FORESTAL



3/22

factores y su nivel de detalle (BAUHUS et al., 2017b) En investigacion forestal, el nimero de
parcelas permanentes en masas mixtas cuenta con representacion solo de algunas mezclas de
especie y, en general, no cubren un rango de condiciones de estacion amplio. La realizacién de
estudios exploratorios basados en parcelas temporales en los que se comparan masas mixtas y
puras puede ser una alternativa para cubrir la falta de datos de experimentos (RUIZ-PEINADO et
al., 2018).

Para determinar los efectos de la mezcla de especie, es conveniente disponer de la
referencia de la dinamica en masa puras junto con los datos de masas mixtas. En el marco de la
Accion Cost FP1206 EuMIXFOR, se inici6 el establecimiento de una red de parcelas temporales
en Europa siguiendo esta aproximacion de comparacion de una masa mixta con las masas puras
de las especies que componen la mezcla. De este modo, se establecié un transecto compuesto
por 32 tripletes para investigar la mezcla de pino silvestre (Pinus sylvestris L.) y haya (Fagus
sylvatica L.) a lo largo de un gradiente de productividad, siguiendo un protocolo estandarizado
comin (HEYM et al., 2017). Un triplete consiste en dos rodales monoespecificos (especies Ay B)
y un rodal con las dos especies mezcladas, bajo similares condiciones climaticas y de suelo
(PRETZSCH et al., 2014). Posteriormente, durante el desarrollo del proyecto REFORM “Mixed
species forest management. Lowering risk, increasing resilience” se extendid el estudio
anadiendo otros dos transectos de tripletes, uno de la mezcla pino silvestre y roble (Quercus
petraea (Matt.) Liebl./Q. robur L.) y otro de pino silvestre y picea (Picea abies (L.) Karst).

2. Objetivos

El objetivo general de este trabajo es presentar el dispositivo experimental formado por
tres transectos de tripletes en tres composiciones especificas a lo largo de Europa y mostrar los
principales resultados obtenidos hasta el momento. Para ello, se describen los tres transectos de
tripletes europeos y se presentan con mayor detalle los ocho tripletes localizados en Espana. Se
resumen los principales resultados obtenidos de los transectos y se muestran ejemplos de los
patrones observados en los tripletes espanoles. El analisis realizado a partir de los datos de los
transectos de tripletes europeos tiene como objetivo estudiar los siguientes aspectos:

a. Productividad en masas mixtas en comparacion con masas puras

b. Efecto de la mezcla de especies en la estructura de la masa y la alometria del
arbol

c. Estabilidad temporal de la productividad en masas mixtas y puras

d. Resistencia y resiliencia en crecimiento a sequias extremas

3. Metodologia
3.1 Sitios de estudio y diseno del muestreo

La Figura 1 muestra la localizacion de los sitios de estudio en Europa, desde el suroeste en
Espafa hasta el este en Georgia y norte en Suecia. En cada sitio de estudio se establecié un
triplete, con la excepcion de algunos sitios en los que se establecieron dos tripletes. Los 90
tripletes se distribuyen en tres transectos cubriendo la principal superficie de tres mezclas de
especies. De este modo, 32 tripletes corresponden a la mezcla pino silvestre-haya (Pinus
sylvestris - Fagus sylvatica), 36 a la mezcla pino silvestre-roble (P. sylvestris - Quercus
petraea/Q. robur)y 22 a la mezcla pino silvestre-picea (P. sylvestris - Picea abies). Los tripletes
de cada transecto cubren distintas condiciones ambientales representativas de cada mezcla de
especies. El transecto pino-haya cubre localidades con altitudes desde 20 a 1290 metros,
temperaturas medias de 6 a 10,5 °C y precipitaciones anuales de 520 a 1175 mm (informacion
mas detallada en Heym et al., 2017). El transecto pino silvestre-roble se distribuye en altitudes
que varian de 27 a 1635 metros, con temperaturas medias de 6,7 a 11,5 °C y precipitaciones
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anuales de 456 a 1250 mm (mas informacién en PRETZSCH et al., 2020). Los sitios del
transecto pino silvestre-picea se encuentran entre 35 y 995 m de altitud, con temperaturas
medias de 1,8 a 8,4 °C y precipitaciones de 586 a 1037 mm (mas informacion en ALDEA et al.,
2021 y RUIZ-PEINADO et al., 2021). De los 90 tripletes, 8 se han establecido en Espana, dos
corresponden al transecto pino silvestre-haya y seis al transecto pino silvestre-roble. En la Tabla
1 se presenta la localizacién de estos tripletes con las principales caracteristicas de los sitios.

¥ pinossilvestre - haya
¥ pino silvestre — roble
A pino silvestre - picea

Figura 1. Distribucion de los tripletes en Europa segtn los tres transectos: pino silvestre-haya, pino silvestre-roble y
pino silvestre- picea. No se visualiza el triplete de pino silvestre-roble situado en Georgia.

Tabla 1. Localizacion y caracteristicas del sitio para los ocho tripletes espanoles. T, temperatura media; P,
precipitacion media anual.

Transecto Localizacién geografica Altitud T P Pendiente Orientacion
Longitud N Latitud E (m) °C (mm) () (®)
Pino silvestre- (42°10'18,09"|/02°15'44,23"( 1130 | 9,8 | 864,4 30 0
haya 42°05'57,00"-03°-10'-19,00" 1290 | 8,9 | 726,7 14 0
42°53'31,48"-04°-14'-31,66"| 1188 | 9,2 | 841,3 15 45
42°53'41,91"-04°-14'-32,22" 1188 | 9,2 | 841,3 11 45
Pino silvestre- (43°02'55,84"-03°-47'-23,23" 780 [11,1| 890,3 24 270
roble 43°02'52,64"-03°-47'-19,26"| 785 |11,1| 890,3 28 225
41°59'12,74'-02°-39'-09,52" 1635 | 7,4 | 501,6 20 180
42°15'46,42"|02°04'18,61"| 1149 |10,2|1335,6 35 45

3.2 Toma de datos y calculos por parcela

En cada parcela se posicionaron todos los pies, identificando la especie. En cada

individuo se midieron dos diametros a la altura normal y de cuatro a ocho radios de copa).
También se posicionaron y midieron aquellos arboles localizados fuera de la parcela pero cuyas
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copas cubren parcialmente la superficie de la parcela, de modo que se puede obtener la fraccion
de cabida cubierta de la parcela (Figura 2). La altura total y en la base de la copa se tom6 bien en
todos los arboles de la parcela o bien en una muestra cubriendo la distribucion de tamanos. Con
el fin de reconstruir el crecimiento en diametro en los Gltimos anos, se tomaron muestras del
crecimiento radial a 1,3 m de altura (dos cores por arbol) en una muestra de 20 a 30 arboles por
especie y parcela cubriendo la distribucion de diametros de la especie y parcela. Las muestras se
procesaron y analizaron siguiendo la metodologia estandar en estudios de dendrocronologia
(lijado, lectura, datacion cruzada). Ademas, se contabilizaron y localizaron los tocones y arboles
muertos en pie, asignando a cada uno de ellos el intervalo de anos en el que se cortaron o
murieron, utilizando como criterio la informacion disponible sobre la gestion en la masa y el
estado de pudricion.
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Figura 2. Mapa de proyeccion de copas de una parcela mixta de pino silvestre y roble albar en el término municipal de
Merindad de Valdeporres (Burgos). Distribucion de los pies dentro de la parcela, en verde el pino silvestre en amarillo
el roble. Los triangulos representan los arboles fuera de la parcela cuyas copas entran parcialmente en la parcela.

A partir de las mediciones de campo se estimaron las principales variables de masa por
especie y totales (Tabla 2). Para reconstruir el crecimiento de la masa, se utilizaron las muestras
de crecimiento en didmetro, relaciones altura-diametro, y los datos de tocones y arboles muertos.
Para cada especie y parcela se realizé6 una regresion del crecimiento en didmetro en el periodo
de estudio (por ejemplo, 5 anos) en funcion del didmetro del arbol utilizando los datos de los
arboles barrenados. Este modelo se aplico al resto de los arboles para estimar el crecimiento en
area basimétrica por especie y parcela, considerando también el drea basimétrica de los pies
muertos o cortados en el periodo. Para estimar el crecimiento en volumen fue necesario
reconstruir el crecimiento en altura de cada arbol, para lo que se usé un sistema de curvas
altura-diametro generalizadas y una ecuacion de cubicacién por especie aplicada a todos los
tripletes. Mas informacién sobre las mediciones y procedimiento de reconstruccién en PRETZSCH
etal. (2015) y HEYM et al. (2017). Aunque inicialmente las parcelas se plantearon como parcelas
temporales (una Unica medicion), recientemente se ha realizado una segunda medicién en
algunos de los tripletes del transecto pino silvestre-haya, lo que permitira una mejor estimacion
de los crecimientos a nivel masa y unos resultados mas precisos. Los valores medios y el rango
para las principales variables de masa por composicién y transecto se pueden encontrar en las
siguientes publicaciones: pino silvestre-haya (PRETZSCH et al., 2015), pino silvestre-roble
(PRETZSCH et al., 2020) y pino silvestre-picea (RUIZ-PEINADO et al., 2021). En la Tabla 2 se
presentan estos valores para los tripletes espanoles.

-
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Tabla 2. Principales variables de masa (medias) por especie y composicion de la masa (mixta vs. Pura) para los ocho
tripletes espanoles. Ps, Pinus sylvestris, Fs, Fagus sylvatica; Qp, Quercus petraea. N, densidad, dg, diametro medio
cuadratico; hq, altura media del arbol con dg; AB, area basimétrica; V, volumen; IAB, crecimiento en area basimétrica;
IV, crecimiento en volumen; m, proporcion de especies.

Especie |n| Edad N dg | hq AB vV IAB v m %
(afios)| (pies hat)|(cm)| (m) |(m2 ha?)|(m3 ha?)| (M2halaho?) | (m3halafiol)
Ps + Fs. |2| 44 1678 42,46 | 317,6 0,77 12,5
Ps_mixta |2| 44 653 23,3(15,7| 24,9 193,2 0,40 6,66 0,49
Fs mixta |2| 44 1025 |16,3|15,0| 17,5 124,4 0,37 5,85 0,51
Ps pura |2| 44 1362 |21,1|12,5| 46,7 289,2 0,56 8,76
Fs pura |2| 44 1639 |21,5|19,3| 42,5 427,1 0,89 17,95
Ps+Qp [6| 50 1210 45,9 360,2 0,84 11,8
Ps_mixta |6| 47 420 28,3(16,1| 25,9 207,4 0,44 6,55 0,52
Qp_mixta|6| 52 790 18,0(14,3| 20,0 152,8 0,39 5,24 0,48
Ps pura |6| 46 901 26,4(14,9| 51,1 386,6 0,94 12,77
Qppura |6] 61 1562 |18,7|14,8| 39,5 301,9 0,63 8,65

3.3 Productividad en masas mixtas vs puras

Para poder comparar la productividad de las masas mixtas y puras es necesario considerar
las proporciones de las especies en la masa mixta. A su vez, para que la comparacién sea
correcta se deben tener en cuenta los distintos requerimientos de espacio de cada especie
cuando se calcula la proporcion de especies (DEL RIO & STERBA, 2009; STERBA et al., 2014).
Por ejemplo, en las mezclas analizadas el haya necesita en general mas espacio que el pino
silvestre. En este trabajo se estimaron los requerimientos de cada especie en cada sitio (triplete)
a partir del indice de densidad de Reineke (SDI) observado en la masa pura, asumiendo que la
especie estad ocupando totalmente la estacion, es decir, que representa la maxima densidad para
esa especie y sitio (SDImax). A partir de los valores del SDI en las dos parcelas puras de cada
triplete (SDImax1, SDImax2), se calcularon los coeficientes de equivalencia para transformar los
indices de densidad de una especie en los de la otra, e1—2 y e>—1 (e.g. coeficiente de equivalencia
para transformar el indice de densidad de la especie 1 en la de la especie 2, ei.o=
SDImaxz/SDImax:). Estos coeficientes de equivalencia permiten estimar el indice de densidad de
la masa mixta SDImix= SDImix1 x ei—> + SDImix2 y calcular la proporcidon de especies mi=
SDImix1 x ei-2 /SDImix y m2=SDImix2/SDImix (explicacion mas detallada en Pretzsch et al.,
2015).

El analisis comparativo entre masas mixtas y puras se basa en la comparacién de la
productividad observada en la parcela mixta de cada triplete (Pmix) con la productividad
esperada para esa proporcion de especies si cada especie creciese como en las masas puras en
ese triplete (Pesp). La productividad esperada se calcula por lo tanto como Pesp = P1 x m1 +P2 x
mz, donde P1y P2 son las productividades de las especies 1y 2 en las parcelas purasy mzy mz
las proporciones de las especies 1y 2 en la masa mixta. Si la productividad relativa PR= Pmix /
Pesp es mayor que uno quiere decir que el crecimiento de las especies es mayor cuando crecen
en mezcla que en masas puras (en inglés overyielding). No obstante, Pmix podria ser menor que
la produccién de la masa pura mas productiva. La productividad de la masa se estimé a través
del crecimiento corriente en area basimétrica y en volumen, aunque dado que la reconstruccion
del crecimiento en area basimétrica es mas precisa aqui se muestran los resultados de esta
Galtima.
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Ademas de la productividad a nivel masa, es interesante analizar la productividad de cada
especie creciendo en una masa mixta o en pura bajo condiciones similares de sitio con el fin de
determinar si las especies se benefician o no de la mezcla de especies en términos de
productividad. Para ello se utilizd la productividad relativa por especies, calculada a partir de los
crecimientos en la mezcla escalados a la hectarea mediante la proporcion de especies y el
crecimiento en las masas puras. De este modo, la productividad relativa de la especie 1 es PR1 =
Pmix1 /m1 / P: donde Pmixz: es la produccién de la especie 1 en la masa mixta (Pmix = Pmix1 +
Pmix2).

3.4 Estructura de la masa y alometria del arbol

A la hora de comparar la estructura de las masas mixtas con las de las masas puras se
pueden realizar dos comparaciones que revelan informacion diferente. Si la pregunta es en qué
medida las masas mixtas muestran caracteristicas estructurales diferentes a las de las masas
puras, se pueden comparar directamente los valores de indices de estructuras observados en
ambas masas, informacién de relevancia para la practica forestal. Sin embargo, si se quiere
conocer en qué medida la interacciéon de especies modifica las caracteristicas de la estructura de
la masa, se puede hacer una comparacioén analoga a la realizada para la productividad. Es decir,
si el valor de un indice de estructura observado en la masa mixta es mayor o menor que el
esperado de la mezcla de las dos masas puras ponderado por la proporcion de especies (efecto
multiplicativo). Por otra parte, la comparacion del valor esperado en la mezcla con las masas
puras revela la complejidad estructural que se puede obtener simplemente mezclando dos
especies (efecto aditivo). Mas detalles sobre esta metodologia se puede encontrar en PRETZSCH
et al. (2016).

En este trabajo se presentan los resultados de los tres transectos para el indice de
densidad de Reineke (SDI), cuyo analisis indica si las masas mixtas son mas densas y ocupan
mejor la estacion que las masas puras, y para las caracteristicas del arbol dominante y medio
cuadratico por especies, que reflejan si se modifica el patron de crecimiento de la especie en
masas mixtas y puras. Ademas se resumen los resultados sobre los efectos aditivos y
multiplicativos de la mezcla de especies en la estructura de la masa obtenidos para el transecto
pino silvestre-haya (PRETZSCH et al., 2016). Los indices de estructura mostrados son el indice de
densidad de Reineke (SDI), la suma de las superficies de proyeccion de copa (RSPA), el
coeficiente de variacion del area basimétrica individual (CVg), el rango de diametros (rango_d), el
rango de alturas (rango_h), y el indice de perfil vertical de especies (A) (PRETZSCH, 1998).

3.5 Estabilidad temporal de la productividad

La estabilidad temporal de la productividad se estim6é como la inversa del coeficiente de
variacion ((TS=u/0o) (TILMAN, 1999) del crecimiento en area basimétrica de cada parcela para un
periodo de tiempo de 14 anos. Para ello, a partir de los datos de crecimiento de arbol individual y
los del inventario de las parcelas se reconstruyé el crecimiento en area basimétrica anual por
especie y parcela como se ha explicado en la seccién 3.2. La asincronia entre especies se calculd
mediante el coeficiente de correlacion entre los crecimientos en area basimétrica anual de las
dos especies que componen la mezcla en las parcelas mixtas (DEL RIO et al., 2017). Cuanto
menor la correlaciéon, mayor la asincronia entre especies.

Se analiz6 si las masas mixtas presentan una mayor estabilidad temporal del crecimiento
en area basimétrica que las masas puras, y si la estabilidad de las masas mixtas esta
relacionada con la asincronia entre especies. También se explord el efecto de las condiciones
climaticas del sitio en la estabilidad temporal.
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3.6 Resistencia y resiliencia del crecimiento a sequias extremas

El analisis de la respuesta del crecimiento del arbol a sequias extremas en masas mixtas
y puras se ha realizado a partir de los crecimientos anuales obtenidos mediante el barrenado de
los arboles (seccion 3.2). La serie de crecimientos radiales se transformd en crecimientos en
area basimétrica ya que refleja mejor el crecimiento del arbol. Con el fin de eliminar las
tendencias a largo plazo o el efecto de posibles tratamientos selvicolas en el pasado sobre el
crecimiento del arbol se realizé una estandarizacién de cada serie de crecimiento.

Los anos de sequias extremas en cada triplete se determinaron en base a anos
caracteristicos con crecimientos bajos y con valores del indice SPEI por debajo de -1. El indice
SPEI se calcul6 a partir de los datos climaticos obtenidos de estaciones meteoroldgicas cercanas,
y cuando no fue posible, de atlas climaticos nacionales o de la base de datos CRU (Climatic
Research Unit) (HARRIS et al., 2014). Para esos anos, se calcularon a partir de las series de
crecimiento los indices de resistencia (Rt=crecimiento ano sequia/crecimiento previo),
recuperacion (Rc=crecimiento posterior/crecimiento ano sequia) y resiliencia (Rs=crecimiento
posterior/crecimiento anterior) propuestos por LLORET et al. (2011) para cada éarbol. Se
selecciond una duracion de tres anos para el periodo previo y posterior.

Una vez calculados los tres indices para cada especie por parcela, triplete, afio de sequia,
se analizé primero si la respuesta varia entre especies y entre composicion de la masa (mixta vs.
Pura). Posteriormente se analizo si el tamano del arbol y las condiciones de la estaciéon influyen
sobre los valores de los indices Rs, Rc y Rs y sobre el efecto de la mezcla de especies mediante
el empleo de modelos lineales mixtos (ver mas detalles sobre metodologia en STECKEL et al.
(2020). En este trabajo se presentan los resultados obtenidos en el transecto de pino silvestre-
roble (STECKEL et al., 2020; CALAMA et al 2019).

4. Resultados y discusion
4.1 Productividad en masas mixtas vs puras

Los resultados de la comparacién del crecimiento en area basimétrica entre masas mixtas
y puras basadas en la comparacion por triplete y transecto, indican que tanto para el transecto
pino silvestre-haya (PRETZSCH et al., 2015) como para el transecto pino silvestre-picea (RUIZ-
PEINADO et al., 2021) la productividad relativa (PR) de las masas mixtas es mayor que las de las
masas puras, mientras que para pino silvestre-roble las diferencias no fueron significativas
(Figura 3) (PRETZSCH et al., 2020). Aunque el valor medio de PR en este Ultimo transecto es
mayor que uno, la variabilidad entre los 36 tripletes es muy elevada. Este hecho se puede
observar incluso en los seis tripletes localizados en Espaia, en los que PR varia de 0,80 a 1,39,
con un valor medio de 1,06 (ligeramente inferior a la media del transecto 1,08). Los dos tripletes
de pino silvestre-haya en Espana también muestran valores de PR muy contrastados, 0,83 y
1,26, lo que refleja la gran dependencia de PR de las caracteristicas del sitio y de la masa (como
composicion especifica, edad, etc.) (TOIGO et al., 2015; JACTEL et al.,, 2018; AGUIRRE et al.,
2019). Sin embargo, en los transectos analizados solo se ha encontrado una ligera relacién (p
valor <0,1) entre PR y variables del sitio para pino silvestre-roble, con un aumento de PR en los
sitios mas humedos con valores del indice de aridez de Martonne mayores (PRETZSCH et al.,
2020). Esto sugiere un patron similar al encontrado por JACTEL et al. (2018), pero contrario a
otros estudios que encuentran menor productividad relativa bajo peores condiciones de estacion
(TOIGO et al., 2015a). Los tripletes localizados en Espafa siguen un patrén similar al del
transecto, pero la variacion en el indice de Martonne es reducida (Figura 4).
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Figura 3. Productividad relativa) por transecto y composicion especifica seglin PRETZSCH et al. 2015, 2020 y RUIZ-
PEINADO et al. 2021. La productividad relativa refleja la produccion (en crecimiento en area basimétrica) en la masa
mixta en comparacion con la productividad esperada si las especies crecen como en las respectivas masas puras. Ps,

Pinus sylvestris; Fs, Fagus sylvatica; Qp, Quercus petraea; Pa,Picea abies.
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Figura 4. Productividad relativa de los seis tripletes de pino silvestre-roble en Espafia en funcion del indice de aridez de
Martonne.

Con respecto a los resultados de la PRsp por especie en los tres transectos, PRsp fue mayor
que uno en todos los casos menos para el pino silvestre en el transecto de pino silvestre-haya,
aunque solo fue significativamente mayor que uno para el haya (Figura 3). En cualquier caso, la
variacion entre tripletes por especies también fue elevada (PRETZSCH et al., 2015, 2020, RUIZ-
PEINADO et al., 2021). En los tripletes localizados en Espana, los dos tripletes de pino silvestre-
haya muestran resultados muy contrastados y diferentes a la media del transecto, con mayor
variacion en la repuestas del pino silvestre que se beneficia mucho de la mezcla en un triplete y
se ve perjudicado en el otro (Figura 5). Los seis tripletes de pino silvestre-roble también muestran
variacion entre ellos en PRsp. Cinco tripletes muestran un valor mayor a uno para el roble,
reflejando que esta especie se beneficia de la mezcla con pino silvestre, mientras que el pino
silvestre tiende a crecer menos en mezcla, con PRsp menor que uno para tres tripletes. Solo dos
tripletes muestran RPsp mayores a uno para las dos especies (Figura 5). Estos resultados
confirman la variacién con las condiciones ambientales de los efectos de la mezcla en la
productividad relativa tanto de la masa total como por especie (TOIGO et al., 2015a). Los
resultados de PR total y por especie varian ligeramente cuando se utiliza como indicador de la
productividad el crecimiento en volumen en vez del crecimiento en area basimétrica (ver
PRETZSCH et al., 2015, 2020, RUIZ-PEINADO et al., 2021).
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Figura 5. Productividad relativa de roble (azul) o haya (naranja) en funcién de la productividad relativa de pino en los
ocho tripletes localizados en Espana.

4.2 Estructura de la masa y alometria del arbol

La comparacion del SDI observado en la parcela mixta con el esperado segln el SDI de las
dos parcelas puras por triplete en los tres transectos indica que solo en el caso de pino silvestre-
haya el SDI de las parcelas mixtas es mayor al esperado (Tabla 3) (PRETZSCH et al., 2015).
Cuando se comparan directamente los indices de estructura de las parcelas mixtas con los
respectivos de las masas puras (“Observado” en Tabla 3), se observa que las masas mixtas de
pino silvestre-haya presentan una mayor ocupacion del dosel de copas (RSPA), mayor rango de
tamanos (rango_d, rango_h), y mayor estructura vertical (A) que las correspondientes masas
puras (PRETZSCH et al., 2016). La mejor ocupacion del espacio disponible en las masas mixtas
se puede explicar por la complementariedad entre especies en las caracteristicas de las copas,
que se ve reforzada por la plasticidad de las especies que adaptan su alometria a las distintas
situaciones de competencia (PRETZSCH, 2014, 2021; DEL RIO et al., 2019).

La mayor diversidad estructural encontrada se debe tanto a un efecto aditivo como
multiplicativo. El mayor rango de tamanos se debe principalmente a un efecto aditivo, mientras
que el efecto en la mayor superficie de proyeccion de copas y estructuracion vertical se debe a
un efecto multiplicativo. Estos resultados sugieren que las especies cuando crecen en mezcla
cambian su desarrollo resultando en una mayor ocupacion del espacio disponible y en masas con
mayor diversidad estructural. Este aspecto es de importancia para desarrollar modelos de
gestion para esta mezcla, ya que si se reduce la densidad de la masa puede modificar la
interaccion entre especies (CONDES et al., 2013) y disminuir su diversidad estructural.

Tabla 3. Comparacion de los indices de estructura entre masas mixtas y puras (Obsevado), entre los valores
esperados en mezcla si creciesen como en puras (Efecto aditivo) y entre los valores observados en masas mixtas y el
esperado (Efecto multiplicativo) seglin PRETZSCH et al. (2016). En negrita valores significativamente diferentes de 1.
SDI, indice de densidad de Reineke; RSPC, suma de las superficies de proyeccion de copa; (CVg), coeficiente de
variacion del area basimétrica individual; Rango_d, rango de diametros; Rango_h, rango de alturas; A, indice de perfil
vertical de especies (A).

Observado Efecto aditivo Efecto multiplicativo
Mix/Pino_p | Mix/Haya_p | Mix_esp/Pino_p | Mix_esp/Haya_p Mix/Mix_esp
SDI 1,06 1,18 0,94 1,07 1,11
RSPC 2,02 1,82 1,06 0,95 1,91
Cv_g 1,06 0,90 1,10 0,93 0,97
Rango_d 1,53 1,20 1,45 1,11 1,09
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Rango_h 1,68 1,42 1,60 1,36 1,04
A 1,74 1,04 1,70 1,09 1,96

Los resultados de la comparacion del didametro y altura (medio cuadratico y dominante) de
cada especie en las masas mixtas y puras, reflejan que en las tres mezclas estudiadas el pino
silvestre tiende a tener mayores dimensiones (altura y didmetro) en la mezcla que en la masa
pura, mientras que la especie acompanante tiende a presentar menores tamanos, aunque en
este caso las diferencias solo son significativas para haya (Tabla 4). Los valores observados en
los tripletes espanoles siguen en general el mismo patrén. Por ejemplo, el valor medio para la
ratio del diametro medio cuadratico y de la ratio de la altura correspondiente para pino silvestre
son 1,08y 1,07, y para roble 0,95 y 0,95 respectivamente.

Tabla 4. Valor medio de la ratio entre el valor observado en la masa mixta con respecto al de la masa pura para el
diametro medio cuadratico dg, diametro dominante do, altura del arbol de diametro medio cuadratico hq y altura
dominante Ho para cada especie en los tres transectos. Valores en negrita indican que la ratio entre mixta y pura es
significativamente distinta de uno (segun PRETZSCH et al., 2015, 2020 y RUIZ-PEINADO et al., 2021)

Mixta/Pura

Variable | Pino | Haya | Pino | Roble | Pino | Picea
dq(cm) | 1,20 0,92 | 1,40 | 0,96 | 1,11 | 0,93
do(cm) | 1,15 0,96 | 1,07 | 0,99 | 1,07 | 0,98
hg(m) |4,06 0,92 |1,03| 0,95 | 1,03 | 0,96
Ho(m) | 1,05 ]0,94 | 1,02 | 0,96 | 1,02 | 0,98

La mezcla de especies genera también otros cambios a nivel de arbol individual en otras
caracteristicas del arbol, como la proyeccion de copa, la esbeltez, etc. PRETZSCH et al. (2020)
encontraron que en las mezclas de pino silvestre-roble la superficie de proyeccion de copa para
un didametro dado fue mayor en las masas mixtas que en puras, especialmente en caso del roble.
En la Figura 6 se presenta la relacion entre la superficie de proyeccion de copa y el diametro para
las dos especies para un triplete de pino silvestre-roble situado en el norte de Burgos. Se observa
cémo las copas de las dos especies difieren cuando se comparan las parcelas puras, pero que
esta diferencia es mucho mayor en la mezcla, donde el roble presente una mayor proyeccion de
copa para un didmetro dado que en la masa pura.

Los resultados obtenidos en los transectos confirman la relevancia de la interaccion de especies
en la alometria del arbol, como se ha encontrado en otros estudios (PRETZSCH, 2014; DEL RIO et
al., 2019; CONDES et al., 2020).
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Figura 6. Relacion entre la superficie de proyeccion de copa (SPC) y el diametro normal (DBH) por especie en las
parcelas puras y mixta de un triplete de pino silvestre-roble situado en el norte de la provincia de Burgos.
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4.3 Estabilidad temporal de la productividad

La comparacion de la estabilidad temporal del crecimiento en area basimétrica en masas
mixtas y puras en los tres transectos muestra que la mezcla de especies tiende a aumentar la
estabilidad temporal (Figura 7). En el transecto pino silvestre-haya la mezcla de especies
aumentaron significativamente la estabilidad temporal con respecto a las dos referencias puras
(DEL RIO et al., 2017). En el caso de pino silvestre-roble el aumento se produce solo si se
compara con las masas puras de pino silvestre, y en el caso de pino silvestre-picea solo si se
compara con las masas puras de picea. No obstante, la variacion entre tripletes es elevada. Por
ejemplo, la estabilidad temporal en las parcelas mixtas de tripletes localizados en Espaia varia
de 4,7 a 9,8 para la mezcla pino silvestre-haya y de 4,0 a 11,8 para la mezcla pino silvestre-
roble. Estos resultados confirman el efecto positivo de la diversidad de especies en la estabilidad
temporal de la productividad en sistemas forestales, como se ha observado en otros estudios
(JUCKER et al., 2014; JING et al., 2022).
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Figura 7. Estabilidad temporal del crecimiento en area basimétrica segtin composicién de la masa para los tres
transectos segun del Rio et al. (2017) y del Rio et al. (en preparacion). Los asteriscos indican diferencias significativas.

Considerando los datos de todos los transectos, se obtuvo que la asincronia entre especies
explica parte de la estabilidad temporal en las masas mixtas (R2=0,21, P<0,0001), con efecto
positivo sobre la misma. Varios estudios han identificado la asincronia entre especies como el
principal mecanismo que explica el efecto de la diversidad de especies en la estabilidad temporal
de la productividad en sistemas forestales (DEL RIO et al., 2017; YUAN et al., 2019; SCHNABEL et
al., 2019). El analisis del efecto de las condiciones climaticas en la estabilidad temporal reveld
un efecto negativo de la temperatura media (P valor 0,0013) general para todas las
composiciones especificas. El efecto de la precipitacién anual varia con la composicién, con un
efecto negativo sobre las masas puras de pino silvestre y la mezcla de pino silvestre-picea y un
efecto positivo sobre las masas puras de haya (en preparacion).

4.4. Resistencia y resiliencia a sequias extremas

El efecto de la mezcla de especies en la respuesta del crecimiento del arbol a sequias
extremas se ha realizado en los transectos pino silvestre-roble (STECKEL et al., 2020) y pino
silvestre-picea (Aldea et al. en preparacion). Aqui se resumen solamente los resultados para pino
silvestre-roble. Un primer andlisis utilizando todos los datos de los indices Rt, Rc y Rs de las
masas puras de este transecto revelo diferencias significativas entre las dos especies en los tres
indices, mostrando el roble mas resistencia y resiliencia y menor recuperaciéon que el pino
silvestre. En la Tabla 4 se presentan los resultados obtenidos para un triplete de pino silvestre-
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roble situado en el Sistema lbérico norte, en la provincia de Soria, donde el patron de las
especies creciendo en masas puras es similar al de la media del transecto. Estos resultados
contradicen lo que cabria esperar, ya que normalmente se considera que la tolerancia a la sequia
es mayor en pino silvestre (NIINEMETS & VALLADARES, 2006).

Cuando se comparé la respuesta de cada especie en masas mixtas y puras, se encontré
que el pino silvestre mostré una mayor resistencia en mezcla, pero también menor recuperacion.
En el caso del roble, tanto la resistencia como la resiliencia fueron mayores en la mezcla. En la
Tabla 5 se observa el efecto positivo de la mezcla de especies en la resistencia a la sequia de las
dos especies y en la recuperacion del pino silvestre para el triplete localizado en Soria. Estos
resultados encontrados en el transecto pino silvestre-roble concuerdan con varios estudios que
encuentran un efecto positivo de la diversidad de especies en la respuesta a sequias (PRETZSCH
et al., 2013; GAZOL et al., 2016), pero no coinciden con los encontrados para esta mezcla de
especies en otras localidades (MERLIN et al., 2015; TOIGO et al., 2015b).

Con respecto al efecto de las condiciones del sitio y del tamano del arbol, los resultados
muestran patrones diferentes entre especies. Para pino silvestre, el tamano del arbol tuvo un
efecto positivo en la resistencia, pero negativo en la recuperacion. Para roble, la resistencia fue
mayor en los sitios con mayor disponibilidad de agua. En ambos casos la interaccion entre las
condiciones del sitio y el efecto de la mezcla fue significativa, reflejando la variedad de la
respuesta a lo largo del gradiente ambiental, que explica los resultados contradictorios arriba
mencionados. No obstante, los datos mostrados en la Tabla 4 reflejan que los indices varian
considerablemente entre anos, indicando el posible efecto de las caracteristicas de la sequia en
le respuesta de las especies (HUANG et al., 2018).

Tabla 5. Valores medios de los indices de resistencia (Rt), recuperacion (Rc) y resiliencia (Rs) para pino silvestre (Ps) y
roble (Qp) en el triplete de estas dos especies localizado en el Sistema Ibérico norte en la provincia de Soria. Se
presentan los valores de los indices para los afios 1995, 1997, 2005 y 2009, identificados como anos secos en esa
localidad. En negrita los casos en los que las diferencias entre el valor en la masa mixta y la pura son significativas.

Rt Rc Rs

Ps Mixta Pura Mixta Pura Mixta Pura
1995 0,95 0,84 1,18 0,99 1,25 1,20
1997 0,95 0,76 1,02 0,86 1,15 1,14
2005 0,76 0,71 0,87 0,84 1,15 1,20
2009 0,86 0,81 0,82 0,89 0,95 1,09
TOTAL 0,88 0,78 0,97 0,90 1,12 1,16

Qp
1995 1,04 0,81 1,19 0,98 1,16 1,23
1997 0,82 0,74 1,20 1,24 1,52 1,75
2005 0,89 0,92 1,00 0,94 1,13 1,03
2009 0,83 0,89 0,84 0,88 1,01 0,99
TOTAL 0,89 0,84 1,05 1,01 1,20 1,25

4.5 Otros resultados

Los resultados resumidos en las secciones anteriores indican que la mezcla de dos
especies puede aumentar la productividad de las masas forestales (PRETZSCH et al. 2015, 2020
y RUIZ-PEINADO et al. 2021) y sugieren que la mejor ocupacion del espacio disponible debido a la
complementariedad entre especies es una de las causas de esta mayor productividad
(PRETZSCH et al., 2016; RUIZ-PEINADO et al., 2021). Otros estudios realizados a partir de datos
de los transectos ofrecen informacion valiosa que ayudan a interpretarlos.
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FORRESTER et al. (2018) exploraron en el transecto pino silvestre-haya la absorcion de
luz y sus relaciones con distintas variables de arbol y masa mediante un modelo de luz.
Encontraron que a nivel de masa las masas mixtas absorben un 14% mas luz que las masas
puras y que a nivel especie y arbol la absorcién de luz se relacionaba con los cambios en
densidad y alometria del arbol en masa mixtas con respecto a las puras. Sin embargo, la mayor
absorcion de luz solo se correlacionaba con la mayor productividad en el caso del pino silvestre.

BARBEITO et al. (2017) analizaron la estructura de las copas de haya en las parcelas
mixtas y puras de cuatro tripletes (incluyendo uno de Espana) utilizando imagenes obtenidas por
un escaner terrestre (TLS). Los resultados indican que en las masas mixtas las copas son mas
grandes y tienen una proporciéon mayor de su volumen en la parte baja del dosel, sugiriendo que
en masas mixtas existe cierta estratificacion del dosel de copas entre especies, en concordancia
con los resultados de la seccién 4.2.

ALDEA et al. (2021) analizaron el crecimiento en diametro del arbol y su dependencia de
la composicion especifica y condiciones meteorolégicas utilizando el transecto pino silvestre-
picea. En este trabajo se identificd que la estratificacion entre las especies esta relacionada con
el mayor crecimiento de pino silvestre en las masas mixtas que en las puras, ya que esta especie
ocupa el piso superior del dosel de copas. También se encontré que las especies dependen de
distintas variables climaticas y que la competencia interespecifica se ve incrementada con
inviernos frios para el pino silvestre, mientras que decrece tras un ano seco en el caso de la
picea. La distinta respuesta de las especies a la competencia y condiciones meteorolégicas
podrian explicar la mayor estabilidad temporal de la produccién observada (seccion 4.3).

En otros estudios se han calibrado modelos de crecimiento con los datos de los
transectos con el fin de entender mejor la interaccién entre especies y estudiar el efecto de
tratamientos selvicolas. FORRESTER et al. (2017) calibraron el modelo 3PG para masas mixtas y
puras de pino silvestre y haya y lo utilizaron para estudiar los efectos de la mezcla de especies y
coémo estos varian en funcién de las condiciones de sitio. ENGEL et al. (2021) calibraron cuatro
modelos de distintas caracteristicas a partir de 23 tripletes de pino silvestre-roble y exploraron
los efectos de la mezcla de especies y la respuesta de las masas mixtas y puras a tratamientos
de claras por lo alto. DIRNBERGER et al. (2017) emplearon los datos de 25 tripletes para
comparar diferentes medidas de proporcion de especies.

Finalmente, los transectos de tripletes también se han utilizado para estudiar otros
aspectos del funcionamiento de los sistemas forestales. OSEI et al (2021) utilizaron datos de
algunos tripletes de pino silvestre-haya y pino silvestre-roble junto con tripletes de haya-roble
para estudiar el efecto de la mezcla de especies y de la identidad de especies en el carbono
organico de suelo, encontrando que el efecto de la identidad de especies es mayor en las capas
superficiales y el efecto de la mezcla de especies en capas mas profundas. DE STREEL et al.
(2021) estudiaron el efecto de la mezcla de especies en el contenido de nutrientes foliar. Los
resultados indicaron poco efecto de la mezcla de especies, que era algo mayor en los sitios mas
fértiles.

5. Conclusiones

Los transectos europeos de tripletes suponen un dispositivo experimental con gran
potencial para estudiar el efecto de la mezcla de especies en el funcionamiento y dinamica de los
sistemas forestales, ya que permite comparar el comportamiento de una especie en masas
mixtas y puras a lo largo de un gradiente de condiciones ambientales. La experiencia colaborativa
de los transectos europeos de tripletes ha permitido la realizacion de una gran cantidad de
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estudios que han mejorado notablemente el conocimiento sobre distintos aspectos de la
dinamica de las masas mixtas.

Los resultados obtenidos a partir de los transectos indican que la mezcla de dos especies
aumenta el nivel y la estabilidad temporal de la produccion, la diversidad estructural y la
resistencia a sequias extremas. La mayor productividad de la mezcla esta asociada a una mejor
ocupacion del dosel de copas, que es mayor en mezclas de especies con caracteristicas de las
copas contrastadas.
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